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RESUMO
Os morcegos filostomídeos frugívoros são bons modelos para estudos de coexistência 
por apresentarem grande riqueza de espécies e abundância em comunidades locais. A 
coexistência de alta diversidade em comunidades pode ser facilitada pela partilha de 
nicho. A partilha de recursos alimentar em morcegos frugívoros é sugerida pela 
especialização de suas dietas em gêneros de plantas, com fortes fatores históricos 
influenciando estes padrões. Diferenças no uso de recursos temporais também podem 
facilitar a coexistência de espécies, porem ainda é pouco explorada em estudos com 
morcegos. Este trabalho descreve como sete espécies de morcegos frugívoras exploram 
os recursos alimentares e temporais na Reserva Natural do Salto Morato (RNSM) no 
município de Guaraqueçaba-PR, e como tais dimensões de nicho afetam sua 
coexistência. Foram realizados três noites mensais de trabalho em campo, durante 30 
meses, com captura de morcegos por redes de neblina e coleta de material fecal. As 
capturas por redes de neblina que ficavam abertas do por do sol ao amanhecer foram 
usadas para sugerir a atividade temporal das espécies. Através da análise da dieta por 
amostras fecais foi possível observar a importância da família Piperaceae para todas as 
espécies de morcegos frugívoros. A análise de similaridade mostrou que diferenças de 
tamanho entre os morcegos influenciam a estrutura trófica. A dimensão do nicho 
alimentar aparentemente permeia e atua conjuntamente com outras dimensões definindo 
a partilha e permitindo a coexistência entre morcegos frugivoros.
Palavras-chave: partilha de nicho, atividade temporal, estratégias alimentares, 
coexistência.
ABSTRACT
Frugivorous phyllostomid bats have great species richness and abundance in local 
communities, what makes them good models for studying coexistence. Coexistence in 
highly diverse communities may be promoted by niche partitioning. Feeding resource 
partitioning is suggested by their diet specialization on some plant genera and historical 
factors may be highly influential over this pattern. The differential usage of time may also 
promote the species coexistence, but still poorly described in studies with bats. This study 
describes how seven frugivorous bat species explore time and feeding resources at Salto 
Morato Natural Reserve (SMNR), in Guaraqueçaba, Paraná, Brazil, and how these niche 
dimensions affect their coexistence. Three nights of field work has been done monthly 
along 30 months. Bats were captured using mist nets and their scats were collected. Data 
collection took place from the sunset to sunrise, comprising an entire night, allowing the 
analysis of species temporal activity. Trough dietary analysis of scats and niche measures, 
it was possible to observe that congeneric species do not use the same feeding strategies. 
Cluster analysis has shown that, besides the historic factors, size differences among bats 
are influential over the trophic structure. Time resource usage was accessed analyzing the 
capture frequencies distribution along sampling months and at each sampling night. 
Trough dietary analysis of fecal samples it was possible to highlight the importance of 
Piperaceae for all frugivorous bat species analyzed. Cluster analysis have shown that size 
differences between bats have a marked influence on trophic structure. It is defined by the 
size and foraging strategies and influence and acts jointly with other niche dimensions in 
lining the sharing among frugivorous bats, allowing their coexistence. 
Key-words: niche partitioning, temporal activity, feeding strategies, coexistence. 
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INTRODUÇÃO
! A ordem Chiroptera é a segunda maior ordem de mamíferos, com cerca de 1.116 
espécies de morcegos reconhecidas (Wilson & Reeder 2005). Regionalmente, também 
apresentam um grande número de espécies coocorrendo (Sampaio et al. 2003 
registraram 72 espécies em estudo na Bacia Amazônica). Podem representar 39% de 
todas as espécies de mamíferos em regiões tropicais (Emmons 1990). 
! A família Phyllostomidae é um exemplo da riqueza de morcegos no neotropico, 
composta por 51 gêneros e mais de 140 espécies (Redford & Eisenberg 1999).  A família 
em questão é a única a conter espécies de morcegos que se alimentam de frutos 
(Emmons 1990; Nowak 1994; Redford & Eisenberg 1999). Entre os filostomideos, a 
frugivoria ocorre em 27 gêneros e aproximadamente 96 espécies das subfamílias 
Sternodermatinae, Carollinae, Brachyphyllinae, e Glossophaginae (Dumont 2003). 
Freqüentemente, estas espécies representam grande parte da riqueza e abundância em 
comunidades de vertebrados frugívoros (Dumont 2003). As subfamílias Carollinae e 
Sternodermatinae são predominantes em diversos estudos de comunidades de morcegos 
(Bobrowiec & Gribel 2010, Lim & Engstron 2001, Montiel et al. 2006, Zanon & Reis 2007). 
A grande diversidade e abundância dos morcegos filostomideos frugívoros, além da fácil 
amostragem por redes de neblina comparado a outras famílias de morcegos (Bernard & 
Fenton 2007), os tornam excelentes objetos de estudo para se compreender os 
mecanismos que levam a coexistência. 
! Para entender a coexistência em comunidades é importante conhecer como e 
quando seus membros utilizam recursos comuns e/ou exclusivos. Pesquisas têm 
demostrado que em diversos grupos de animais a partilha de recursos permite a 
coexistência (Belant et al. 2006; Cromsigt & Olff 2006). Segundo a teoria de partilha de 
competição, esoera-se que populações de espécies não possam coexistir utilizando os 
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mesmos recursos limitantes (Schoener 1974). Neste contexto, a partilha de recursos é um 
fator promotor da biodiversidade (Finke & Snyder 2008). Os três mecanismos primários 
que facilitam a coexistência envolve a subdivisão interespecífica de alimento, espaço e 
tempo (Pianka 1973). 
! Recurso alimentar
! Segundo McNab (1971), espécies simpátricas coexistem em equilíbrio se existirem 
diferenças suficientes entre seus nichos ecológicos. Estudos com morcegos frugívoros 
têm demostrado que ocorrem diferenças na utilização de recursos alimentares (Aguirre et 
al. 2002; Arlettaz et al. 1997; Marinho-Filho 1991; Muller & Reis 1992). No caso do 
filostomideos frugívoros, a evolução dos hábitos alimentares parece envolver 
principalmente a especialização da dieta de morcegos em alguns gêneros de plantas: 
grandes espécies de Artibeus especializados em plantas do gênero Ficus e Cecropia, 
morcegos do gênero Carollia em Piper, e espécies de Sturnira em Solanum e Piper 
(Fleming 1986). Tal padrão é consistente ao analisar a dieta destes morcegos em vários 
pontos ao longo de suas distribuições (Bizzeril & Raw 1997; Galindo-González et al. 2000; 
Heithaus et al. 1975; Lima & Reis 2004; Mello et al. 2004; Mikich 2002; Passos et al. 
2003; Uieda & Vasconcellos-Neto 1985; Zortéia & Chiarello 1994; Willig et al. 1993).
! A partilha de recursos pode ser refletida nas histórias evolutivas das espécies. Em 
Phyllostomidae, um estudo comparativo da estrutura trófica e a relação com a filogenia 
concluiu que os padrões observados na dieta são afetados fortemente por fatores 
históricos (Giannini & Kalko, 2004). A influência da filogenia nos hábitos alimentares leva 
a predizer que espécies mais relacionadas taxonomicamente tenderiam a apresentar 
maior semelhança em suas dietas (Figura 1). 
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Figura 1. Relação filogenética entre as espécies de morcegos e hábitos 
alimentares (adaptado de Cruz-Neto et al. 2001).
! Recurso temporal
! Muito menos estudada, mas de igual importância, é a partilha do nicho temporal, 
que pode reduzir a frequência de encontros entre organismos co-ocorrentes que exploram 
uma base de recursos comuns, minimizando possíveis disputas (Kronfeld-Schor & Dayan 
2003; Pianka 1973).
! Em mamíferos, diferenças de nicho temporal que facilitam a coexistência tem sido 
demostradas em estudos de roedores (Gutman & Dayan 2005; Jones et al. 2001; 
Kronfeld-Schor & Dayan 2003). No entanto, esta dimensão do nicho ainda é pouco 
explorada em pesquisas com morcegos frugívoros (Bernard 2002; Gehrt & Chelsvig 
2004).
! Os padrões de atividade temporal indicam como as espécies exploram o meio 
ambiente (Pianka 1973). Ou seja, podem refletir a resposta das espécies a disponibilidade 
de recursos, fatores abióticos, competição ou predação (Kronfeld- Schor & Dayan 2003).
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! Quando se avalia o padrão de uso em grandes intervalos de tempo (meses, anos e 
estações), em geral, ele responde as mudanças do ambiente ou de disponibilidade de 
recursos (Hodgkison & Balding 2004; Mello et al. 2008). Assim, espera-se que espécies 
semelhantes no uso de recursos alimentares possuam padrões de distribuição ao longo 
dos meses também semelhantes, por responderem da mesma forma a disponibilidade 
dos recursos sazonais que utilizam.
! A variação atividade em períodos menores, como horas da noite, pode ser uma 
resposta a interferência por espécies coocorrentes. Desta forma, espécies que ocupam o 
mesmo habitat e utilizam-se dos mesmos recursos podem reduzir a concorrência por 
estarem ativas em momentos diferentes, produzindo uma menor sobreposição temporal 
do que esperado ao acaso (Presley et al. 2009a, 2009b). Adams & Thibault 2006, 
encontraram partição temporal ao longo da noite no uso de recursos hídricos por 
morcegos do gênero Myotis em ambientes áridos. 
! Assim, o objetivo desta dissertação foi descrever como as espécies de morcegos 
frugívoros exploram os recursos alimentares e temporais, de maneira a investigar como 
tais dimensões de nicho afetam sua coexistência.
MATERIAIS E MÉTODOS
! Área de estudo
! O estudo foi conduzido na Reserva Natural do Salto Morato (RNSM), de 
propriedade da Fundação O Boticário de Proteção a Natureza, localizada no município de 
Guaraqueçaba, na região do litoral norte do Estado do Paraná (ca. 25º10'S  e 48º15'W) 
(Figura 2). A Reserva apresenta uma área total de 2.252,53 ha, e encontra-se na Área de 
Proteção Ambiental de Guaraqueçaba (FBPN, 2009). 
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! O desenvolvimento da floresta na área da reserva caracteriza-se por associações 
que variam de floresta primária, com diferentes graus de alteração, a formações de 
sucessão secundária, como capoeirinhas, capoeiras, capoeirões e florestas (Gatti, 2000). 
Os diferentes estágios sucessionais encontrados na RNSM são devidos ao uso e 
ocupação do solo desde o início da colonização local. Antes da criação da RNSM em 
1994, a área de planície era utilizada para pecuária extensiva de bubalinos (Bubalus 
bubalis), assim como eventuais atividades de agricultura de subsistência e algumas 
edificações para moradia (FBPN, 2009).
! O clima local da RNSM, segundo a escala de Koeppen, é do tipo Af, ou seja, clima 
tropical superúmido, sem estação seca e isento de geadas, com temperaturas superiores 
a 22 ºC e 18 ºC  nos meses mais quentes e frios, respectivamente (IAPAR, 2000). 
Entretanto, a ocorrência de geadas, em alguns casos razoavelmente severas, tem forçado 
a considerá-lo como Cfa, ou seja, subtropical úmido, mesotérmico com verões quentes, 
geadas pouco freqüentes, sem estação seca definida e com tendência de concentração 
de chuvas nos meses de verão (FBPN, 2009). 
! A média anual da temperatura varia entre 20,4 e 21,9 ºC, sendo a média de 
temperatura máxima de 25,8ºC  e da mínima 16,5 ºC  (Figura 3). Os índices pluviométricos 
são elevados, sendo a que média da pluviosidade oscila de 50,0-1076,8mm, tendo no 
trimestre mais chuvoso (dezembro, janeiro e fevereiro), valores entre 600 e 800 mm e nos 
meses menos chuvosos (junho, julho, agosto) não ultrapassam os 400 mm. A umidade 
relativa do ar média é de 85% (IAPAR, 2000).
14
 
Figura 2. Localização da áreas de estudo: Reserva Natural do Salto Morato (RNSM), município de 
Guaraqueçaba, Estado do Paraná, Brasil. (adaptado FBPN, 2009).
!  
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 Os dados de variáveis climáticas foram cedidos pelo Instituto Tecnológico Simepar, 
e obtidos na estação meteorológica de Antonina. Esta é a estação da rede mais  próxima à 
Reserva Natural do Salto Morato, a cerca de 50 km em linha reta. Além da proximidade, 
apresenta altitude semelhante, fundo de baía e presença de morros, tornando possível a 
utilização destes dados para se fazer relações com local de estudo.
Figura 3. Precipitação e temperatura média (fornecidos pelo Simepar) durante os 30 meses de trabalhos 
em campo, do Município de Antonina, Paraná. 
! Coleta de dados
! Durante 30 meses, entre dezembro de 2007 e julho de 2010 (exceto os meses de 
junho e julho de 2009), foram realizadas expedições mensais a campo para coleta de 
dados. Por mês foram amostradas três noites (90 noites no total), preferencialmente nas 
luas nova e minguante. A cada noite, foram realizadas amostragens em áreas diferentes: 
uma noite na área da Administração, uma no “Camping” e outra no Centro de visitantes 
(Figura 4). Para a captura dos morcegos foram utilizadas dez redes de neblina (“mist 
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nets”) de 7m por 2,5m, por noite. Estas redes ficaram abertas após o por do sol até o 
amanhecer (total de 1065 h de amostragem) , sendo inspecionadas com um intervalo 
máximo de 60 min. As redes foram posicionadas a meio metro do solo e dispostas em 
trilha, estradas, clareiras, próximas a habitações e a cursos dʼágua (Figura 5). Segundo o 
zoneamento proposto no plano de manejo da reserva (FBPN, 2009), os locais de coleta 
estão dentro da zona de administração e visitação. A  zona de administração contém as 
áreas necessárias às instalações de administração, manutenção e serviços da Reserva, 
incluindo habitações, laboratório, oficina e outros. Esta zona abrange, essencialmente, as 
áreas alteradas e situadas na periferia da Reserva. A zona de visitação compreende 
áreas naturais ou já alteradas pelo uso antrópico, com grande pressão de turismo, mas 
mantendo as características naturais. Foram utilizados para amostragens o caminho 
existente entre o portal de entrada da Reserva até o Salto Morato, as áreas de camping e 
de piqueniques, e próximos ao Centro de Visitantes.
! Para análise da dieta, foram coletadas amostras fecais sobre plásticos abaixo das 
redes (caso não fosse possível a identificação de qual animal a amostra pertencia, esta 
era descartada) ou em sacos de algodão onde os morcegos eram deixados para posterior 
triagem (Figura 6). As fezes coletadas foram acondicionadas em tubos plásticos, 
etiquetados com dados sobre a espécie, data de coleta e número do animal registrado.
! As amostras fecais foram levadas ao laboratório, lavadas em água corrente sobre 
uma peneira de malha fina e observadas ao microscópio estereoscópico para 
identificação, ao menor nível taxonômico possível dos itens alimentares. As sementes 
encontradas nas amostras foram identificadas por comparação a coleção de referência 
montada ao durante o estudo.
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Figura 4. Locais de coleta nas três noites de amostragem mensal em relação ao zoneamento 
da Reserva Natural do Salto Morato (RNSM) (adaptado FBPN, 2009). 
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Figura 5. Locais de captura de morcegos na RNSM. a) Área da Administração; b) Vegetação de braquiária 
ao lado da estrada para o Centro de Visitantes; c) Estrada próxima ao “Camping” e d) Trilha para o Salto 
Morato. 
Figura 6. Formas usadas para coleta de amostras fecais: a) Plásticos sob  a rede de neblina, e 
b) sacos de algodão onde eram deixados os morcegos para triagem.
a b
c d
a b
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! Análise dos dados
" Composição da assembléia
! Para cada espécie capturada foi calculado a frequência absoluta (total de capturas) 
e relativa (número de capturas para determinada espécie, vezes 100, e dividido pelo total 
de capturas obtidas no estudo). Os hábitos alimentares foram classificados pela 
predominância do recurso na dieta, segundo a literatura (Emmons 1990, Gardner 1977, 
Reis et al. 2007).
" Uso e partilha de recurso alimentar
! Para a análise da dieta e medidas de nicho foram usados apenas as espécies de 
morcegos, consideradas frugívoras, que possuiam maior abundância. Os itens 
alimentares na dieta das espécies foram analisados quanto à porcentagem de ocorrência 
(o número de vezes que cada item que ocorreu no total das amostras por espécie em 
relação ao total de itens registrados, para cada espécie de morcego). Utilizou-se o teste 
de qui-quadrado para testar a hipótese nula de homogeneidade na frequência de 
consumo das famílias de plantas registradas na dieta de cada morcego. Posteriormente, 
foram realizadas subdivisões do teste de qui-quadrado para comparar quais categorias 
(famílias de plantas) apresentam maior discrepância em relação as outras (Zar 2010). Ou 
seja, indicando em qual família  há concentração na dieta.
! A largura de nicho foi estimada pelo Índice de Levins padronizado (Krebs 1999): 
BA = (B – 1)
         (N -1)
! Onde:!! BA= índice de Levins padronizado
! ! ! N= número de itens na amostra
! ! ! B= medida de amplitude de nicho de Levins (B=1/∑Pj2, 
! ! ! onde: Pj=fração de itens na dieta que pertencem a categoria j)
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! A amplitude de nicho é expressa na escala de 0 a 1, sendo que índices com 
valores próximos ou iguais a 1 indicam maior amplitude de nicho e consequentemente, 
máxima equidistribuição na utilização dos recursos. Valores próximos de zero indicam que 
poucos itens são consumidos em altas freqüências e a maior parte, em baixas 
freqüências.
! A sobreposição de nicho entre as sete espécies de morcegos foi calculada pelo 
Índice de Morisita (Krebs 1999): 
C=                                            2∑in Pij Pik                                           
                                 ∑i n Pij [(nij - 1)/(Nj - 1)] + ∑i n Pik [(nik - 1)/(Nk - 1)
! Onde: ! C= Índice de Morisita de sobreposição entre espécies j e k
! ! ! Pij= Proporção do recurso i no total de recursos usado pela espécie j
" " " Pik= Proporção do recurso i no total de recursos usados pela espécie k
! ! ! nij= Número de indivíduos da espécie j que usam a categoria i
! ! ! nik= Número de indivíduos da espécie k que usam a categoria i
! ! ! Nj, Nk= Número total de indivíduos de cada espécie na amostra
!  O Índice de Morisita é o mais indicado por ser a medida de sobreposição com 
menor influência de tamanho amostral e número de recursos (Krebs 1999). Foi calculado 
a média de sobreposição para cada espécie (soma dos valores de sobreposição de uma 
espécie com as outras, dividido por seis - total de índices de sobreposição de cada 
espécie).
! Com a finalidade de verificar as similaridades entre as dietas foi realizada uma 
Análise de Agrupamento (UPGMA, medida de distância-Morista), baseando-se nas 
freqüências de ocorrência dos itens nas dietas, usando software PAST-versão 2.04 
(disponível em http://palaeo-electronica.org/2001_1/past/issue1_01.htm).
" Padrão de ocorrência-ao longo dos meses
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! Para análise da ocorrência ao longo do ano, foram utilizados os dados do total de 
capturas mensais para as sete espécies frugívoras mais abundantes. Foi calculado a 
frequência relativa de ocorrência em cada mês do ano (número de capturas por mês, 
dividido pelo total de capturas para a espécie) para as sete espécies, apresentado em 
histogramas. A constância (adaptado de Bodenheimer 1955 e Balong 1958 apud Dajoz 
1983) foi calculada através da formula: c=px100/P, onde c é a constância calculada, p é o 
número de coletas em que ocorreu a espécie analisada e P o número total de coletas 
efetuadas.
! As distribuições das frequências absolutas foram comparadas entre pares de 
espécies pelo teste de duas amostras de Kolmogorov-Smirnov  (Siegel & Castellan Jr. 
2006). Foram calculados os valores de sobreposição da ocorrência ao longo do ano entre 
pares de espécies pelo índice de Pianka. O programa TimeOverlap  (disponível em http://
hydrodictyon.eeb.uconn.edu/people/willig/Research/activity%20pattern.html) foi usado 
para avaliar a sobreposição temporal. O programa utiliza o algorítimo de aleatorização de 
Rosário, que realiza mudanças aleatórias de distribuições da atividade, preservando a 
autocorrelação temporal inerente nos padrões das espécies. Foram realizadas 10.000 
aleatorizações, e para cada distribuição gerada ao acaso o programa calcula índice de 
sobreposição de Pianka para cada interação. A hipótese nula foi testada pela comparação 
dos valores de sobreposição ao acaso (gerados pela aleatirização) com ovalor da 
sobreposição observada (Castro-Arellano et al. 2010). Correlações de Person foram 
usadas para comparação do número de capturas por mês de cada espécies com a 
precipitação e temperatura média mensal.
" Atividade temporal-ao longo da noite
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! Os horários de captura de cada espécie foram utilizados para sugerir o padrão de 
atividade dos morcegos ao longo da noite. Presley et al. (2009a,b) alerta que os padrões 
de atividade inferidos pela captura com redes podem indicar os intervalos de tempo entre 
as distâncias percorridas durante o forrageio. Isso resultaria em uma distribuição 
assimétrica de captura, apesar da atividade constante durante toda a noite. Como 
resultado teríamos uma padrão horário do uso da área amostrada obtido pelo horário das 
capturas. 
! As captura foram categorizados em horas após o por do sol (intervalos de 60 min). O 
horário do por do sol do dia das capturas foi obtido através do programa MoonPhase for 
Southern Hemispher 3.0. As frequências relativas de ocorrência para cada espécie 
(número de capturas por intervalo, dividido pelo total de capturas por espécie) foram 
usadas para calcular a sobreposição na atividade. A sobreposição entre os horários de 
atividade foi calculado pelo Índice de Pianka e comparação com o modelo nulo foi usada 
assim como na atividade ao longo dos meses, no programa TimeOverlap.
RESULTADOS
! Composição da assembléia
! Foram capturados 1690 morcegos, pertencentes a 25 espécies, 16 gêneros e  três 
famílias. Destas, 12 espécies podem ser consideradas de hábito frugívoro, por 
apresentarem frutos como itens mais importantes na dieta. Estes frugívoros totalizaram 
1522 indivíduos (90,1% das capturas). As espécies mais abundantes no estudo foram 
Carollia perspicillata com 23,4% das capturas (395 indivíduos) e Artibeus lituratus com 
22,5% das capturas (380 indivíduos), seguidas por Artibeus obscurus, 12,0% (202 
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indivíduos), Sturnira tildae, 10,5% (177 indivíduos), e Sturnira lilium, 8,6% (146 indivíduos) 
(Tabela 1).
Tabela 1. Táxon, guilda alimentar e abundância absoluta e relativa dos morcegos na Reserna Natural do 
Salto Morato, Guaraqueçaba-PR. Phy: Phyllostomidae; Thy: Thyropteridae; Ves: Vespertilionidae. FRU: 
frugívoro; HEM: hematófago; Nec: nectarívoro: INS: Insetívoro.
Família
Phy
Thy
Ves
abundância
Subfamília Espécie Guilda absoluta relativa
Carollinae   Carollia perspicillata (Linnaeus, 1758) FRU 395 23,4
Desmondontinae   Desmodus rotundus (E. geoffroy, 1810) HEM 3 0,2
Glossophaginae   Anoura caudifer (E. Geoffroy, 1818) NEC 95 5,6
  Anoura geoffroyi Gray, 1838 NEC 5 0,3
  Glossophaga soricina (Pallas, 1766) NEC/FRU 19 1,1
Phyllostominae   Mimmon bennettii (Gray, 1838) INS 5 0,3
  Tonatia bidens (Spix, 1823) INS 2 0,1
  Trachops cirrhosus (Spix, 1823) INS 13 0,8
Sternodermatinae   Artibeus cinereus (Gervais, 1856) FRU 73 4,3
  Artibeus fimbriatus Gray, 1838 FRU 79 4,7
  Artibeus lituratus (Olfers, 1818) FRU 380 22,5
  Artibeus obscurus (Schinz, 1821) FRU 202 12,0
  Artibeus planirrostris (Spix, 1823) FRU 31 1,8
  Chiroderma doriae Thomas, 1915 FRU 2 0,1
  Platyrrhinus recifinus (Thomas, 1901) FRU 26 1,5
  Pigoderma bilabiatum (Wagner, 1843) FRU 7 0,4
  Sturnira lilium (E. Geoffroy, 1810) FRU 146 8,6
  Sturnira tildae de la Torre, 1959 FRU 177 10,5
  Vampyressa pulsila (Wagner, 1843) FRU 4 0,2
  Thyroptera tricolor Spix, 1823 INS 2 0,1
Myotinae   Myotis levis (I. Geoffroy, 1824) INS 3 0,2
  Myotis nigricans (Schinz, 1821) INS 15 0,9
  Myotis riparius Handley, 1960 INS 3 0,2
  Myotis ruber (E. Geoffroy, 1806) INS 1 0,1
Vespertilioninae   Epitesicus furinalis (d'Orbigny, 1847) INS 2 0,1
TOTAL 1690 100
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! Uso e partilha de recurso alimentar
! Foram obtidas 689 amostras fecais das sete espécies de morcegos frugívoros mais 
abundantes na RNSM. Destas, 255 amostras eram de C. perspicillata, 20 de A. cinereus, 
14 de A. fimbriatus, 139 de A. lituratus, 61 de A. obscurus, 96 de S. lilium e de 95 S. tildae.
! A partir das amostras foram registrados 25 itens alimentares, entre sementes das 
famílias Piperaceae, Passifloraceae, Rosaceae, Moraceae, Urticaceae, Solanaceae, 
insetos e sementes não identificadas (Tabela 2). A  família Piperaceae representou 61% 
dos itens encontrados na dieta das sete espécies, seguido das famílias Urticaceae (18%), 
Solanaceae (10%) e Moraceae (8%) (Figura 7).
Figura 7. Percentual representativo das famílias de plantas do total de amostras (N=689) para as sete 
espécies de morcegos frugívoros mais abundantes na RNSM.
! Carollia perspicillata consumiu 15 itens vegetais e foram registrados cinco 
ocorrências de insetos nas amostras. A família Piperaceae predominou na dieta desta 
espécie, com 91,5% dos itens obtidos, a família Solanaceae representou apenas 2,5% 
dos itens, Urticaceae 1,1%, Passifloraceae 0,4% e sementes não identificadas 
corresponderam a 4,6%. Nas amostras de A. cinereus ocorreram apenas sete espécies 
de sementes, predominando a família Piperaceae (75%), e Moraceae correspondeu a 
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20% e indeterminadas, 5%. Foram identificados seis itens diferentes nas amostras de A. 
fimbriatus, mas a dieta não foi concentrada em nenhuma família de planta. Das sementes 
obtidas, 56% pertencem à família Moraceae, 25% à Urticaceae e 19% Piperaceae.
! Nas amostras de A. lituratus foram encontrados 12 itens. A família Urticaceae 
predominou em 59% da dieta, Piperaceae ocorreu em 22%, Moraceae, 14% e 
Solanaceae, apenas 4% dos itens na dieta. A  dieta de A. obscurus também não foi 
concentrada em alguma família de planta. Foram registrados nove itens vegetais, e 46% 
dos itens pertenciam á família Piperaceae, 29% Moraceae e 25% Urticaceae. Sturnira 
lilium e S. tildae apresentaram 16 e 17 itens na dieta, respectivamente. Entretanto S. 
tildae obteve também dois registros de consumo de inseto. Sturnira lilium concentrou a 
deita em duas famílias, Piperaceae (42%) e Solanaceae (36%), e Urticaceae representou 
16%. Sturnira tildae concentrou a dieta apenas em Piperaceae (71%), e apresentou 
18,9% das sementes de Solanaceae, 3,8% de Urticaceae e 0,9% de Moraceae. A 
freqüência das principais famílias de plantas nas dietas das sete espécies são 
apresentadas na Figura 8.
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Tabela 2. Lista, número de ocorrência (N) e porcentagem (%) (= nº de ocorrência por itens, dividido pelo 
total de ocorrências, vezes 100) de itens alimentares na dieta das sete espécies de morcegos frugívoros da 
RNSM.
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Figura 8. Porcentagem das famílias de plantas na dieta das sete espécies de morcegos frugívoros na 
RNSM e valores de p de qui-quadrado para distribuições homogeneas das famílias consumidas. *picos de 
concentração da dieta. N=número de amostras por espécie.
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Os maiores valores de amplitude de nicho foram encontrados para as espécies A. 
cinereus  (BA=0,73) e A. obscurus (BA=0,70). Artibeus fimbriatus e S. lilium apresentaram 
BA=0,55, e S. tildae BA=0,51. Carollia perspicillata e A. lituratus obtiveram a menor 
amplitude de nicho, igual a 0,33 (Tabela 3).
Tabela 3. Amplitude de nicho de sete espécies 
de morcegos frugívoros da RNSM. (BA=largura 
de nicho padronizada)
Espécies BA
Carollia perspicillata 0,33
Artibeus cinereus 0,73
Artibeus fimbriatus 0,55
Artibeus lituratus 0,33
Artibeus obscurus 0,70
Sturnira lilium 0,55
Sturnira tildae 0,51
A sobreposição entre as espécies variou muito (Tabela 4). O maior índice de 
sobreposição de nicho foi entre as espécies A. cinereus e A. obscurus (C=0,89). A menor 
sobreposição foi encontrada entre A. lituratus e C. perspicillata (C=0,14). 
Tabela 4. Sobreposição de nicho alimentar de Morisita (C) entre sete espécies de morcegos frugívoros da 
RNSM e média de sobreposição para cada espécie.  
Caollia perspicillata A. cinereus A. fimbriatus A. lituratus A. obscurus S. lilium S. tildae
Artibeus cinereus 0,80 - - - - - -
Artibeus fimbriatus 0,15 0,56 - - - - -
Artibeus lituratus 0,14 0,33 0,58 - - - -
Artibeus obscurus 0,42 0,89 0,81 0,78 - - -
Sturnira lilium 0,42 0,73 0,24 0,49 0,63 - -
Sturnira tildae 0,70 0,61 0,18 0,23 0,46 0,63 -
média 0,44 0,65 0,42 0,43 0,67 0,52 0,47
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A Análise de Agrupamento baseada nas freqüências de ocorrência de itens 
alimentares separa dois grupos distintos. Um grupo apresenta espécies maiores (A. 
lituratus, A. fimbriatus e A. obscurus), com pesos acima de 40g, e o outro com espécies 
menores (S. tildae, S. lilum, A. cinereus e C. perspicillata), com peso abaixo de 30g. 
(Figura 10).
Figura 10. Dendrograma de análise de grupamento (média de similaridade de Morisita) entre dietas das 
espécies de morcegos frugívoros na RNSM.
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Padrão de ocorrência ao longo dos meses
! A distribuição da frequência das sete espécies de morcegos frugívoros mais 
abundantes é representada nas Figuras 10 e 11. Carollia perspicillata possui o maior 
índice de constância (c). Os menores índices de constância (c) são das espécies A. 
cinereus e A. fimbriatus. Em geral, as espécies apresentam maior abundância entre os 
meses de janeiro a abril.
Figura 10. Distribuição da frequência ao longo dos meses e índice de constância (c) das espécies C. 
perspicillata, A. cinereus e A. fimbriatus na RNSM. N=número de amostras por espécie.
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Figura 11. Distribuição da frequência ao longo dos meses e índice de constância (c) das espécies A. 
lituratus, A. obscurus, S. lilium e S. tildae na RNSM. N=número amostras por espécie.
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! A correlação entre a abundância de cada espécie e valores de precipitação e 
temperatura média foi significativa apenas para a relação entre temperatura média e o 
número de capturas de A. cinereus (r=0,7045; p<0,0001); e temperatura média e 
abundância para A. obscurus (r=0,4916; p=0,0058).
! A comparação da distribuição das capturas entre pares de espécie, apontou 
diferenças entre 11 pares (Tabela 5). O padrão encontrado para C. perspicillata não foi 
significativamente diferente somente de A. lituratus. As espécies do gênero Sturnira não 
diferenciam na captura ao longo dos meses. Entre o gênero Artibeus, A. lituratus diferiu 
significativamente na distribuição de A.cinereus e A. fimbriatus.
Tabela 5. Resultados (valor de P) do teste de duas amostras de Komolgorov-Smirnov para avaliar 
diferenças na distribuição ao longo dos meses entre pares das espécies de morcegos frugívoros da RNSM. 
Significância (P ≤ 0,05) indicado em negrito.
A. cinereus A. fimbriatus A. lituratus A. obscurus S. lilium Sturnira tildae
Carollia perspicillata 0,00 0,00 0,54 0,00 0,00 0,00
Artibeus cinereus - 1,00 0,00 0,05 0,34 0,00
Artibeus fimbriatus - - 0,00 0,11 0,20 0,00
Artibeus lituratus - - - 0,20 0,01 0,00
Artibeus obscurus - - - - 0,76 0,20
Sturnira lilium - - - - - 0,20
! A maior sobreposição na ocorrência ao longo dos meses ocorre nos pares de 
espécies C. perspicillata e S. tildae (0,90); e entre A. cinereus e A. obscurus (0,82). Seis 
pares de espécies apresentam maior sobreposição do que o esperado ao acaso (Tabela 
6).
!
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Tabela 6. Índice de sobreposição de Pianka da atividade temporal ao longo dos meses e valor de P 
(Rosário) para sete espécies de morcegos frugívoros da RNSM. Significância (P ≤ 0,05) indicado em 
negrito.
A. cinereus A. fimbriatus A. lituratus A. obscurus S. lilium Sturnira tildae
Pianka P Pianka P Pianka P Pianka P Pianka P Pianka P
Carollia pespicillata 0,75 0,12 0,66 0,17 0,73 0,04 0,79 0,04 0,77 0,09 0,90 0,01
Artibeus cinereus - - 0,43 0,81 0,66 0,13 0,82 0,03 0,76 0,04 0,66 0,72
Artibeus fimbriatus - - - - 0,67 0,18 0,61 0,08 0,52 0,57 0,53 0,66
Artibeus lituratus - - - - - - 0,70 0,12 0,62 0,16 0,56 0,98
Artibeus obscurus - - - - - - - - 0,68 0,14 0,63 0,76
Sturnira lilium - - - - - - - - - - 0,79 0,05
! Atividade temporal-ao longo da noite
! Os padrões de atividade horária para quatro espécies são apresentado na Figura 
12. É importante notar que, a despeito de variações no padrão de atividade das diferentes 
espécies de morcegos, todos tendem a ter uma maior atividade nas primeiras horas da 
noite (entre a primeira e quarta hora) com uma diminuição ao longo da noite. Para 
algumas espécies, como A. cinereus, A. fimbriatus e A. obscurus, é possível observar 
redução da atividade no meio da noite, apresentando dois picos de atividade.
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Figura 12. Atividade (frequência relativa ao total de capturas por espécie) ao longo da noite de sete 
espécies de morcegos frugívoros da RNSM.
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! A distribuição ao longo da noite de C. perspicillata é semelhante apenas de A. 
lituratus e A. obscurus. Entre as espécies do gênero Artibeus, os pares de espécies que 
apresentaram diferenças na atividade temporal foram A. lituratus de A. cinereus e A. 
fimbriatus, e entre A. cinereus e A. obscurus. Os morcegos do gênero Sturnira não 
apresentaram diferenças (Tabela 7).
Tabela 7. Resultados (valor de P) do teste de duas amostras de kolmogorov-Smirnov para avaliar 
diferenças na atividade temporal ao longo da noite entre pares de espécies de morcegos frugívoros da 
RNSM. Significância (P ≤ 0,05) indicado em negrito.
A. cinereus A. fimbriatus A. lituratus A. obscurus S. lilum Sturnira tildae
Carollia perspicillata 0,00 0,00 0,99 0,07 0,00 0,00
Artibeus cinereus - 1,00 0,00 0,02 0,07 0,00
Artibeus fimbriatus - - 0,00 0,07 0,19 0,02
Artibeus lituratus - - - 0,07 0,00 0,02
Artibeus obscurus - - - - 0,43 0,79
Sturnira lilium - - - - - 0,10
! A distribuição dos pares de espécies que apresentaram diferença significativa na 
atividade ao longo da noite são apresentados na figura 13.
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Figura 13. Padrão de atividade (frequência relativa ao total de capturas por espécie) ao longo da noite para 
cada par de espécies que apresentou diferença significativa no teste de Kolmogorov-Smirnov (tabela 6). 
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! A sobreposição da atividade ao longo da noite entre os morcegos frugívoros foi 
alta, o menor índice de sobreposição foi entre A. fimbriatus e A. lituratus (0,86) (Tabela 8). 
Seis pares de espécies apresentaram maior sobreposição do que o esperado ao acaso. 
Artibeus obscurus se sobrepôs mais do que o esperado com A. fimbriatus, A. lituratus, S. 
lilium e S. tildae.
Tabela 8. Índice de sobreposição de Pianka para a atividade ao longo da noite e valor de P (Rosário) para 
sete espécies de morcegos frugívoros da RNSM. Significância (P ≤ 0,05) indicado em negrito. 
A. cinereus A. fimbriatus A. lituratus A. obscurus S. lilium Sturnira tildae
Pianka P Pianka P Pianka P Pianka P Pianka P Pianka P
Carollia perspicillata 0,96 0,09 0,95 0,09 0,93 0,07 0,94 0,08 0,97 0,08 0,95 0,09
Artibeus cinereus - - 0,96 0,03 0,88 0,33 0,87 0,15 0,90 0,11 0,92 0,09
Artibeus fimbriatus - - - - 0,86 0,30 0,89 0,02 0,90 0,08 0,92 0,09
Artibeus lituratus - - - - - - 0,95 0,05 0,93 0,05 0,97 0,09
Artibeus obscurus - - - - - - - - 0,97 0,02 0,97 0,05
Sturnira lilium - - - - - - - - - - 0,96 0,09
DISCUSSÃO
! Composição da assembléia
! A dominância de morcegos filostomídeos frugívoros, em termos de espécie e 
número de indivíduos capturados, é uma tendência em estudos de regiões Neotropicais.
(Bobrowiec & Gribel 2010, Lim & Engstron 2001, Montiel et al. 2006). As espécies mais 
abundantes deste estudo, C. perspicillata, A. lituratus são consideradas comuns e são 
encontradas com freqüências em outras comunidades no Estado do Paraná (Bianconi et 
al. 2004; Dala Rosa 2004; Reis et al. 2000, 2002, 2006; Reis & Ortêncio-Filho 2005; 
Zanon & Reis 2007). A dieta destas espécies pode explicar tal fato, A. lituratus apresenta 
uma grande plasticidade alimentar e em regiões com abundância de recursos pode 
preferir um tipo de alimento, já quando há escassez utiliza uma estratégia generalista 
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(Passos & Graciolli 2004). Carollia perspicillata, está fortemente relacionada ao uso de 
Piperaceae independente da localidade estudada (Fleming 1986). Características de 
abundância e distribuição das piperaceas podem responder pela dominância desta 
espécie em diferentes regiões (Souza & Lorenzi 2008).
! Uso e partilha de recurso alimentar
! A família de plantas Piperaceae foi a mais consumida, sendo a única que ocorreu 
na dieta de todas as espécies. Assim, piperacea pode ser considerada um recurso chave 
para os morcegos frugívoros. Esta é uma família bastante comum, particularmente na 
Mata Atlântica, onde espécies do gênero Piper são frequentes em sub-bosques, 
principalmente em áreas alteradas (Souza & Lorenzi 2008). Além disso, Piper spp. têm 
padrões de frutificação distintos, possibilitando a disponibilidade contínua de frutos ao 
longo do ano (Lima & Reis 2004, Thies & Kalko 2004). Ainda, frutos de Piper spp. são 
considerados de alta qualidade por possuírem baixa quantidade de fibras e altas 
concentrações de nitrogênio e lipídio (Dummont 2003). Estes fatores levaram a 
dominância destes frutos na dieta dos morcegos. A grande disponibilidade deste recurso 
na RNSM pode ser um fator importante para a manutenção das espécies de morcegos 
frugívoros.
! Apesar de piperaceas serem consumidas por todos os morcegos, apenas algumas 
espécies concentram significativamente a dieta nesta família, sendo que tais espécies 
compõem um grupo claramente destacado no resultado da análise de similaridade de 
dieta. Este grupo é formado por C. perspicillata, A. cinereus, S. lilium e S. tildae. A 
presença de A. cinereus neste grupo contraria a predição de que espécies 
filogenéticamente mais próximas teriam a dietas mais similares. Ao invés disso pode-se 
definir a comunidade de morcegos frugívoros estudadas pela diferença no tamanho: 
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morcegos pequenos constituindo um grupo com concentração da dieta em Piperaceae e 
morcegos grandes formando um grupo com dietas onde as piperáceas não se destacam 
dos demais itens consumidos.
! Em morcegos, o tamanho do corpo pode influenciar o vôo, seleção da dieta e  de 
abrigos, fisiologia e o comportamento reprodutivo (Swartz et al. 2003). A energia 
despendida nas atividades de forrageio é diretamente proporcional ao tamanho (McNab 
1971). Animais maiores requerem menos energia metabólica e em um ritimo mais lento 
em relação a massa específica do que em animais menores (Speakman & Thomas 2003). 
Isto gera uma tendência para morcegos menores focarem a dieta em frutos com alta 
qualidade, como Piper, enquanto morcegos maiores podem utilizar frutos com pouco 
nitrogênio e mais fibrosos (Dumont 2003). A clara divisão dos grupos por tamanho pode 
estar relacionada a essa tendência e explica o tamanho como um fator importante que 
afeta a estrutura trófica. Contudo, o tamanho não é o único fator estruturador desta 
assembléia. Dentro dos dois subgrupos formados, a disputa por recursos comuns pode 
ter forte influência nas estratégias alimentares. 
! Artibeus lituratus forrageia por frutos com grande abundância por noite, mas de 
baixa qualidade nutricional e restritos a curtos períodos de frutificação (Morrison 1978, 
1980, Charles-Dominique 1986), como Cecropia (Urticaceae) (Lobova et al. 2003). A 
atividade de forrageio em grupo pode otimizar a busca por esse tipo de recurso (Morrison 
1980). O comportamento de forrageio em grupo e a grande abundância e biomassa desta 
espécie são características que interferirem na estratégia de seus congêneres Artibeus 
fimbriatus e A. obscurus, aos quais não resta a possibilidade de se especializar em um 
tipo de recurso, assim como A. lituratus o faz. Isso pode deslocar a dieta para o maior 
consumo de outros recursos além de Urticaceae, como no caso de A. obscurus que adota 
uma estratégia generalista, caracterizada pela grande amplitude de nicho e a maior média 
de sobreposição com os outros morcegos. 
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! Entre as espécies menores, C. perspicillata tem a maior abundância e grande 
especialização na dieta. Artibeus cinereus, que é o mais similar no uso do recurso e no 
tamanho com C. perspicillata, vai apresentar amplitude de nicho alta e grande média de 
sobreposição. Enquanto as espécies de Sturnira, vão diferenciar entre elas pelas famílias 
em que concentram a dieta. A disponibilidade de Solanaceae e o consumo desta por 
Sturnira proporciona a principal diferença com C. perspicillata (Marinho-Filho 1991). Isso 
indica que a coexistência de espécies de tamanho similar é possível por diferenças na 
dieta.
! Em suma, a partilha de recursos entre morcegos filostomídeos frugívoros é um 
resultado de uma rede complexa que inclui anatomia e estratégias de forrageio dos 
morcegos e as propriedades físicas, composição nutricional e distribuição espaço-
temporal de seus alimentos (Dumont 1999). A diferença no tamanho e nas estratégias 
adotadas pelos morcegos pode ser o meio pelo qual a coexistência é possível em um 
cenário onde múltiplas espécies compartilham e disputam recursos comuns, tal qual 
observado na RNSM.
! Padrão de ocorrência e Atividade temporal
 
! Ao se comparar C. perspicillata e A. lituratus, com padrões de ocorrência ao longo 
dos meses muito semelhantes, nota-se que elas apresentam dietas e estratégias muitos 
diferentes. A coocorrência acima do esperado das espécies de Sturnira também parece 
ser possível devido à diferenças na dieta, mesmo que essas sejam mais sutis. Estes dois 
casos mostram novamente a importância da divergência da dieta para coexistência.
! Comparando espécies mais semelhantes no uso dos recursos alimentares, como 
no caso de A. cinereus e C. perspicillata, é possível observar que a atividade ao longo 
dos meses é diferente. Artibeus cinereus tem um valor de constância mais baixo, 
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ocorrendo principalmente entre os meses de janeiro a abril. A frequência de ocorrência de 
A. cinereus é mais semelhante as espécies A. fimbriatus e A. obscurus (com quem teve 
uma sobreposição do quê esperado ao acaso). Entretanto estas três espécies não 
tiveram atividade semelhante ao congênere A. lituratus. Isto demonstra a influencia das 
duas espécies mais abundantes na ocorrência daqueles que compartilham uma porção 
substancial da dieta com eles.
! A maioria das espécies não apresentou correlação entre as variáveis climáticas e a 
frequência de ocorrência ao longo do ano. Apenas A. cinereus e A. obscurus tiveram 
correlação positiva significativa com a temperatura média (r=0,70 e r=0,49). Esta 
correlação pode estar mais relacionada ao período de abundância de recurso, do que 
com essa variável climática propiamente. Embora não possamos determinar ao certo se a 
relação clima/disponibilidade de frutos de fato ocorre. A produção e abundância de frutos 
de florestas tropicais esta diretamente relacionada a abundância de frugívoros (Ganesh & 
Davidar 1999, Hodgkison & Balding. 2004, Mello et al. 2008). Talvez a época com maior 
disponibilidade de frutos abra espaço para que estes morcegos generalistas possam 
coocorrer com o restante da comunidade de morcegos frugívoros, reforçando a potencial 
competição entre as espécies como fator determinante na ocorrência ao longo do ano. 
Porem, o estudo da fenologia dos recursos disponíveis seria indispensável para que essa 
afirmação fosse devidamente testada.
! A atividade ao longo da noite apresenta o mesmo padrão encontrado em outros 
trabalhos com morcegos frugívoros (Heithaus & Fleming 1978; Marinho-Filho & Sazima 
1989). Os filostomídeos costumam sair do abrigo diurno logo após o pôr-do-sol e ir direto 
aos sítios de alimentação para conseguir se alimentar (Charles-Dominique 1986, Morrison 
1978; 1980). Isto gera a maior atividade nas primeiras horas da noite, como foi observado 
para todas as espécies. O declínio com o decorrer da noite deve-se ao decréscimo da 
oferta de recursos alimentares, conforme são consumidos (Heithaus et al. 1975). Logo, a 
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grande sobreposição de atividade reflete as necessidades energéticas individuais após 
um longo período de jejum e a resposta comum dos morcegos ao declínio da 
disponibilidade de frutos devido sua exploração ao longo da noite. 
! Contudo, a despeito da resposta semelhante à referida pressão comum, foi 
possível observar que existe variações significativas na distribuição da atividade entre 
algumas espécies com dieta semelhante. Carollia perspicillata diferiu a distribuição das 
capturas na noite de A. cinereus e S. tildae. O resultado paradoxal que denota juntamente 
uma variação significativa na atividade temporal e uma alta sobreposição de nicho 
temporal, pode na verdade estar indicando que as espécies usam o tempo da mesma 
forma, porem não usam a mesma área ao mesmo tempo ao buscar recursos comuns. 
Este resultado implica em potencial diferença de nicho espacial em interação com nicho 
temporal, mas para que isso possa ser confirmado um estudo específico examinando as 
variações do uso de espaço entre espécies simpátricas se faz necessário.
! No grupamento das espécies maiores, A. obscurus foi o morcego que mais 
coincidiu a atividade com as outras espécies, sobrepondo acima do esperado ao acaso 
com A. fimbriatus e A. lituratus. Isto reforça a idéia de que a estratégia generalista e não 
dependência por um determinado item possibilita a ocorrência com as outras espécies do 
gênero. 
! Assim como a dieta de um morcego pode ser moldada localmente através da 
interferência interespecífica, a atividade temporal também representa uma das respostas 
a coocorrentes e possíveis competidores. A flexibilidade de estratégias voltadas para a 
exploração de mais de uma dimensão de nicho pode então ser considerada um 
mecanismo próximo que permite a coexistência em variados cenários bióticos e abióticos 
atuais. 
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CONCLUSÃO
! O nicho alimentar é um dos eixos de diferenciação entre as espécies de morcegos 
da RNSM, determinado pelo tamanho e estratégia de forrageio, permeando e atuando 
conjuntamente com outras dimensões. O nicho temporal também foi diferenciado entre as 
espécies, sendo também um recurso partilhado que permite a coexistência dos morcegos.
! Caracteres morfológicos, como tamanho, quanto comportamentais, neste caso 
estratégias de forrageio, e respondem à pressões seletivas propiciando a partilha. O fato 
da comunidade estudada ser composta por múltiplas espécies leva a mecanismos 
complexos de coexistência, os quais envolvem a partilha de diferentes dimensões de 
nicho. Futuros estudos de coexistência entre as espécies de filostomídeos devem levar 
em conta tal fato e a partir disso buscar explorar estas diferentes dimensões de uma 
maneira integrada, entender a real natureza da interação entre as espécies e ir mais a 
fundo na compreensão da flexibilidade de suas estratégias alimentares. No entanto, 
futuros desenvolvimentos nessa área só serão possíveis com aplicação de metodologias 
ainda pouco difundidas e desenvolvimento de novas técnicas e experimentos cuidadosos, 
que permitam responder de uma maneira precisa quais são os mecanismos atuais e as 
causas históricas que levam à coexistência. 
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